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Aproximacion al ciclo del agua en ecosistemas forestales
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Resumen

La energia y el agua en un ecosistema estan intimamente ligadas, ya que la radiacion total es basica para el desarrollo
de la evapotranspiracion, que, a su vez, es un componente importante en el flujo de agua y de energia de un bosque, de una
comunidad vegetal. La radiacion total es el equilibrio entre la radiacion entrante y saliente de onda corta y larga. Los
ecosistemas afectan a la radiacion total a través de albedo (reflexion de onda corta), que depende de la reflexion de hojas
individuales y de otras superficies junto con la rugosidad del vuelo, la cual estd afectada por su altura y complejidad. Gran
parte de la energia absorbida es liberada a la atmosfera como flujo de calor latente (evapotranspiracion) y como flujo de
calor sensible. El primero enfria la superficie y transfiere vapor de agua a la atmosfera, mientras que el segundo calienta el
aire de superficie. El coeficiente de Bowen, el cociente entre el flujo de calor sensible y el latente, determina la relacion
entre el ciclo del agua y el de la energia.

El agua penetra en el ecosistema terrestre, principalmente, a través de la precipitacion y lo abandona por
evapotranspiracion, escorrentia e infiltracion. El agua circula por los ecosistemas como respuesta a los gradientes de
potencial de agua, que vienen determinados por el potencial de presion, el potencial osmético, el potencial gravitacional y
el potencial matricial. El agua disponible en el suelo se desplaza hacia la atmdsfera a través de la planta por el continuo
hidrico suelo-planta-atmdsfera, el cual esta generado por el gradiente de potencial hidrico. Este flujo se produce tanto en
la fase liquida como en la de vapor y viene condicionado por fenomenos internos, propios de la planta, de la comunidad
(especie, edad, estado fisiologico, patologias,.....) y externos, los denominados estreses ambientales, tanto bidticos
(patologias, herbivoria, competencia intra/inter especifica,...) como abidticos (altas y bajas temperaturas, sequia,
salinidad, radiacion, contaminacion, fuego,...).
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Abstract

Approach to water cycle in forest ecosystems

Energy and water are essential in the functionalism of ecosystems, because solar energy, total radiation, drives the
hydrological cycle through the movement of water from soil to atmosphere by means of evapotranspiration. This is
the sum of evaporation from surfaces (soil and canopies) and direct water loss from plants, called transpiration.
Ecosystems affect total radiation buy means of shortwave reflectance (albedo), which depends of rugosity of leaves and
canopies. The great amount of absorbed energy is released as latent heat of vaporization (evapotranspiration) and sensible
heat flux. The first one cools the surfaces and release water vapor to the atmosphere and the second one heats the air in the
surfaces. The relationship between them is called Bowen’s ratio and characterized the relationship among water and
energy in the different ecosystems.

Rainfall is the more important source of water for the ecosystems and runoff and evapotranspiration cause the water
losses in these. Water moves along a gradients from high to low potential energy, according to gradients of water potential,
which determines the water’s continuum soil —plant— atmosphere. The water balance is affected by biotic and abiotic
environmental stresses.
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Introduccion

Un articulo sobre el agua, en una revista dedicada a
José Alberto Pardos, es una osadia ya que ¢l ha dedica-
do mucho de su trabajo a este tema. Sirva pues como
homenaje a su esfuerzo en el desarrollo del ambito de la
ecofisiologia de las relaciones hidricas en las ciencias
forestales.

La Iluvia es el mayor aporte de agua para la inmensa
mayoria de los ecosistemas terrestres, aunque en ciertos
lugares deben tenerse en cuenta otros aportes como la
niebla, el agua del subsuelo o la nieve. En el Bosque de
San Jorge en Chile, una zona de pluviometria proxima a
los 100 mm, recibe mas de 1.200 mm por niebla. La
distribucion del haya en el macizo de Ayllon, en el
Montseny o en los Puertos de Beceite compensa el de-
sequilibrio entre lluvia y necesidades hidricas mediante
la aportacion extra en forma de niebla, bien por reduc-
cion de la demanda evaporativa, bien por entrada direc-
ta a nivel foliar, bien por entrada a nivel radicular (Te-
rradas, 1984; Hutley et al.,, 1997). Las masas de agua
subterraneas (ej.: muchos oasis de los desiertos, zonas
con vegetacion de raices profundas, parte del balance
de agua de la encina en La Castanya-Montseny) son
una fuente potencial para la absorcion profunda de agua
de procedencia freatica o subsuperficial. La nieve y el
hielo a partir de primavera pueden ser una fuente de
agua para ecosistemas muy lejanos a su origen. En defi-
nitiva, la distribucién en el espacio y en el tiempo de la
precipitacion, sea en la forma que sea, determina en ge-
neral la disponibilidad real de agua para los ecosiste-
mas y en consecuencia su dindmica funcional.

Una parte importante de las precipitaciones son inter-
ceptadas por el vuelo (lo cual se magnifica en cubiertas
forestales) y se evapora antes de llegar al suelo, por lo que
reduce la efectividad de las precipitaciones que llegan al
ecosistema. De todas maneras la definicion de un balance
es una labor compleja ya que esta reduccion puede com-
pensarse 0 no, por agua que viene de ecosistemas cerca-
nos, por via superficial, subsuperficial y/o profunda.

Una vez el agua ha atravesado el vuelo del bosque o
ha realizado el camino desde areas circundantes al mis-
mo, llega al suelo, que es la mayor reserva de agua de
los ecosistemas. Cuando las aportaciones de agua por
precipitacion exceden la capacidad de almacenaje de
agua del suelo, los excesos se filtran a aguas subterra-
neas o fluyen en caudales de desagiie por la superficie.
Las pérdidas de agua de los ecosistemas fluyen lateral-
mente a otros ecosistemas o se evaporan, lo que dara lu-

gar después de la condensacion a la precipitacion, la
cual no forzosamente debe revertir en el lugar de proce-
dencia. Otras de las vias principales de pérdida de re-
servas de agua del suelo son la evaporacion desde la su-
perficie y la transpiracion a través de las plantas. Este
ultimo proceso solo se da mientras el suelo contenga
suficiente agua y que é€sta se encuentre disponible para
las plantas, esto es, en unas condiciones fisico - quimi-
cas (temperatura, salinidad, oxigeno, compactacion del
suelo, contaminantes,...) adecuadas para que pueda ser
absorbida por las plantas.

A partir de la disponibilidad de agua en el suelo apa-
rece el concepto de continuo hidrico SUELO - PLAN-
TA - ATMOSFERA (SPA), linea clave para el estudio
de las relaciones hidricas de plantas y por extension de
las comunidades vegetales entre las que se encuentran
los bosques. Este continuo hidrico se puede asimilar a
un sistema circulatorio abierto, en el que el corazon es
el Sol y mas concretamente la energia que desprende y
que genera una importante demanda evaporativa en la
atmosfera que hara que continuamente los organismos,
los organos del sistema circulatorio, tengan que ceder
agua a la misma para tratar de alcanzar el equilibrio hi-
drico. Aqui es donde aparece un concepto clave en las
relaciones hidricas, el estado de energia del agua, el
cual depende de la concentracion de las substancias di-
sueltas en la misma, de la gravedad, de la matriz en la
que se encuentra, de la temperatura, etc. Asi, el estado
energético en el que se encuentra el agua en un sistema
vegetal es denominado potencial hidrico y representa la
diferencia entre el estado de energia del agua motivo de
estudio y la de una superficie libre de agua pura. (Lange
et al., 1982; Larcher, 1980, Kozlowski y Pallardy, 1997).

El potencial hidrico () esta constituido por el poten-
cial osmético (), el matricial (o), el de turgencia (p) y el
gravitacional (g). Todos ellos muestran valores negati-
vos, excepto p, encontrandose los menores en las zonas
altas del vuelo del bosque, en las partes del mismo some-
tidas a una mayor demanda evaporativa y en comunida-
des afectadas por diversos tipos y grados de estrés am-
biental (bidtico y/o abiotico). (Tabla 1, Figura 1).

Esta parte de la fisiologia, las relaciones hidricas,
son un magnifico puente con la ecologia, lo cual da lu-
gar a la ecofisiologia, que puede ser usada desde el pun-
to de vista metodolégico y de conocimiento para cono-
cer y comprender las relaciones de los organismos
individuales o en comunidad entre ellos y con el medio
que les rodea (Slatyer, 1967; Hendry y Grime, 1993;
Pearcy et al., 1989; Prasad, 1997; Reigosa 2001).
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Tabla 1. Valores de potencial osmoético a plena turgencia
(Wmi00), potencial osmotico a punto de pérdida de turgen -
cia (ymg), contenido relativo de agua a pérdida de tur-
gencia (RWCy) y modulo volumétrico de elasticidad (g) de
hojas de un afio a cuatro niveles de vuelo de un bosque de
Quercus ilex en La Castanya (Savé et al., 1999)

10 m 8 m 6 m 4 m

w0 (MPa) 1,06 -1,82  -090 —1,06
w1 (MPa) 1,63 2,01 134 136
RWCy (%) 0,80 0,72 0,84 0,83
€ (MPa) 6,06 8,56 6,26 7,02
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Figura 1. Potencial hidrico de hojas de Q. ilex de un aflo a

lo largo de un trayecto altitudinal en el Montseny (Savé et al.,
1988).

Siguiendo el continuo SPA, encontraremos una serie
de componentes del bosque que modificaran el ciclo
del agua en el mismo:

Modificacion de la precipitacion real
por el vuelo del bosque

En cualquier cubierta vegetal y sobretodo en un bos-
que, el vuelo, las hojas que constituyen la cubierta, son el
primer gran factor que condicionara la cantidad de agua
que recibe un bosque. Anteriormente se han planteado las
situaciones positivas en que el vuelo intercepta agua en
forma de niebla (Roda, 1984), la cual, bien es condensada
y aportada al suelo como Iluvia, bien es absorbida por las
hojas o bien disminuye la transpiracion de las mismas al
mantener himedas sus superficies (Grammatikopoulos y
Manetas, 1994; Rundel, 1982; Savé et al., 2000). Sin em-
bargo, para la gran mayoria de episodios de precipitacion,
la cantidad de lluvia que atraviesa el vuelo del bosque esta
muy condicionada por la forma, tamafio y grosor de la cu-

bierta y de sus componentes basicos, las hojas, frutos, ta-
llos, ramas, etc., ya que estas caracteristicas haran que una
parte de la misma sea interceptada, retenida y evaporada
directamente, sin que puedan atravesar el vuelo o descen-
der por los troncos una vez capturada por el vuelo (Roda
1984; Roda et al., 1999).

La intercepcion se sitla en valores comprendidos en-
tre 10 y 50% en ecosistemas de vuelo muy espeso (Wa-
ring y Running, 1998). De acuerdo con estos autores, la
composicion especifica genera distintas tasas de inter-
cepcion. De una manera general, orientativa, los distin-
tos componentes del vuelo de los bosques almacenan
0,8, 0,3 y 0,25 mm de precipitacion en las hojas, ramas
y troncos, respectivamente. Los bosques perennifolios
de coniferas almacenan aproximadamente un 15% de
precipitacion mientras que los caducifolios entre el 5%
y el 10%. Los epifitos y las lianas arraigados en los vue-
los, afectaran la tasa de intercepcion.

En casos de lluvia leve o nevadas, una parte impor-
tante e incluso el total de esas precipitaciones puede
evaporarse, volviendo directamente a la atmosfera, sin
haber penetrado en el suelo.

Otro punto que debe destacarse es la forma, tama-
flo, orientacion, textura, etc. de las ramas y tronco (Ta-
bla 2), ya que condicionaran enormemente la intercep-
cion y el posterior movimiento de agua hacia el suelo
(Nulsen et al., 1986), asi como la captacion de radia-
cioén que en consecuencia hard variar el intercambio ga-
seoso y el estado hidrico de los diferentes niveles del
vuelo del bosque (Figura 2).

Acumulacion y movimiento del agua
en el suelo y en el complejo raiz/suelo

El primer punto para ser considerado es la capacidad
de infiltracion de un suelo, la cual vendra determinada
por la textura y estructura del mismo, habiendo que te-
ner muy en cuenta los macroporos de origen estructural

Tabla 2. Caracteristicas morfoldgicas del vuelo de naranjos
y mandarinos

Naranjo Mandarino
Area foliar total (dm? - planta') 37,54 a 17,53 b
Distancia entre hojas (cm) 1,73 a 1,36 b
Angulo de insercion de ramas (°) 56,67 a 3459 b
Angulo de insercion foliar (°) 38,27 a 9,38 b
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Figura 2. Evolucion de la conductancia estomatica (gw) a

lo largo del dia en hojas de Quercus ilex distribuidas a distin-
tos niveles dentro del dosel en el bosque de La Castanya
(Montseny) (Savé et al., 1999).

y los de origen biologico, junto con el nivel de cobertu-
ra del suelo. Mientras un elevado nivel de macroporos
favorece la infiltracion, los suelos desnudos que reci-
ben directamente los impactos de la lluvia la dificultan.
Otros puntos que deben considerarse son el microrre-
lieve y la inclinacion. La variabilidad en cuanto a la
tasa de infiltracion es muy elevada de un tipo de suelo a
otro, moviéndose en unos o6rdenes de magnitud com-
prendidos entre menos de 0,25 a mas de 250 mm/h
(Dingman, 2001). Las caracteristicas del suelo que dan
lugar a la tasa de infiltracion, pueden verse modificadas
por grandes incendios, durante los cuales, y dependien-
do de la temperatura alcanzada, sufren cambios. Asi, se
pueden producir variaciones en la estabilidad de los
agregados, combustion de la materia organica, calcina-
cion, cimentacion de las arcillas, e incluso a la forma-
cion de costras hidrofobas, que conllevan una mayor
escorrentia y una tendencia mayor a la erosion (Alcaiiiz
et al., 1996).

Una vez que el agua esta en el suelo, los gradientes de
presion, gravedad y las fuerzas matriciales, condiciona-
ran su movimiento. El flujo de agua a través del suelo
(J5) depende de la fuerza conductora (el gradiente de po-
tencial de agua) y de la resistencia a la circulacion del
agua, la cual a su vez depende de la conductividad hi-
draulica del suelo (L,) y de la longitud del recorrido (7).

El agua se almacena principalmente en los micropo-
ros, entre las particulas del suelo, de manera que su ca-

pacidad de almacenaje de agua dependera del volumen
total de los microporos. Este sera funcién de la profun-
didad, del volumen de suelo y se vera afectado por la
granulometria de las particulas. Dicha granulometria, si
bien no afecta al volumen de agua potencialmente al-
macenado, si que afecta a la cantidad drenada y en con-
secuencia retenida y a la fuerza con que esté retenida en
la matriz del suelo. Debe considerarse de gran impor-
tancia para el desarrollo vegetal, el mantenimiento de
una adecuada relacion aire/agua en suelos y substratos.
Este punto es clave para evitar problemas de asfixia ra-
dicular.

El volumen de agua que entra en un suelo, ha de lle-
gar a un equilibrio entre la gravedad y la fuerza de re-
tencion de la matriz. Este punto de equilibrio es el que
define la capacidad de campo, que es la cantidad de
agua retenida por un determinado volumen de suelo sa-
turado después de haber drenado libremente por accion
de la gravedad. Este parametro se ve ampliamente afec-
tado por la granulometria y la cantidad de materia orga-
nica. A capacidad de campo, un suelo se encuentra en
valores de potencial proximos a 0 MPa. El punto con-
trario a ésta es el punto de marchitez permanente, que
puede definirse como aquel a partir del cual las plantas
no pueden obtener mas agua y se marchitan; en este
punto los valores de potencial se encuentran cercanos a
—1,5 MPa. Estos valores son siempre aproximados y la
capacidad para obtener agua dependera de la especie,
de su nivel de endurecimiento, su estado fisioldgico,
edad, ... (Larcher, 1995; Levitt, 1980; Smith y Griffiths,
1993; Schulze, 1991). La diferencia de contenido de
agua entre la capacidad de campo y el coeficiente de
marchitez proporciona una estimacion del agua dispo-
nible para la planta, aunque una parte de esa agua se re-
tenga en poros tan pequeflos que lentamente va pasando
hacia las raices. La vegetacion a menudo extrae entre el
65 y el 75% del agua disponible antes de que se aprecie
una falta de agua (Waring y Running, 1998).

Movimiento del agua en los vegetales

El continuo SPA descrito anteriormente es el que
permite el movimiento del agua en el interior de los ve-
getales con la finalidad de mantener un equilibrio entre
la hidratacion de los tejidos, que permitira el metabo-
lismo y el crecimiento, y la cesion de agua en forma
de vapor a la atmoésfera, en el proceso denominado
transpiracion (Nobel, 1991). Para poder resistir estas
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condiciones de elevada demanda evaporativa que se
producen en el aire, los vegetales desarrollaron dos es-
tructuras de gran importancia para el paso de la vida
acuatica a la terrestre, la cuticula y la vacuola (Kartiens,
1996; Larcher, 1980; Schonherr, 1982).

El movimiento del agua en el interior de los vegeta-
les se adapta a una ecuacion similar a la descrita para la
ley de Ohm, en la que el flujo es directamente propor-
cional a la diferencia de potencial hidrico entre las ho-
jas, el vuelo y el suelo e inversamente proporcional a la
resistencia al paso del agua, es decir la resistencia hi-
dréulica del sistema (Passioura, 1982). Este movimien-
to no representa ningun coste energético, ya que como
se ha comentado anteriormente es resultante de la trans-
piracion. Esta es directamente proporcional al indice de
area foliar (LAI) hasta valores proximos a 2,5 y por en-
cima de ¢él, depende exclusivamente de las condiciones
ambientales. En LAIs bajos es importante el tamafio,
forma, orientacion y distribucion de la hojas y en LAIs
elevados la conductancia estomatica, la facilidad de
paso del vapor de agua por los estomas, es el factor de
mayor peso en la regulacion de la transpiracion.

El agua pasa a las raices siempre que éstas tengan un
potencial de agua menor que la tierra que las rodea. A
medida que el suelo se va secando, disminuye la conduc-
tividad hidraulica y las raices no absorben el agua tan ra-
pidamente. Hay que tener en cuenta la continuidad en las
caracteristicas fisicas de un suelo, ya que las disrupcio-
nes pueden provocar importantes pérdidas de conducti-
vidad y, en consecuencia, de absorcion (Pastor et al.,
1997). En suelos salinos el potencial osmotico de la so-
lucion del suelo reduce el potencial total de agua de sue-
lo, de manera que las raices encuentran una mayor difi-
cultad para la absorcion del agua (Alscher y Cumming,
1990; Kozlowski, 1984; Prasad, 1997). La disponibili-
dad de oxigeno (Figura 3) y la temperatura también con-
dicionan las tasas de absorcion, bien por cambios meta-
bolicos, bien porque éstos estan asociados a cambios en
la viscosidad del agua (Kozloswki, 1984; Margalef,
1974; Savé y Serrano, 1986) (Figura 4).

En la absorcion del agua, aparte de la disponibilidad
hidrica, debe tenerse en cuenta la biomasa de raices
operativas para esta funcion (Canadell et al., 1996; Da-
vis y Mooney, 1986; Jackson et al., 1996; Nepstad et
al., 1994). Dicha biomasa es variable dependiendo
de la especie y de las condiciones ambientales, del esta-
do fisioldgico (de una manera muy especial la conduc-
tividad hidraulica de las propias raices) y del nivel de
asociacion simbidtica con micorrizas.
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Figura 3. Evolucion de la resistencia estomatica durante el
proceso de asfixia radicular / recuperacion en hojas de Quer-
cus ilex (control , asfixia ----- )y Quercus pubescens
(control........ ; rebrote -.-.-.-; asfixia - - - -). Las flechas indi-
can el dia que se inicio la recuperacion (Pery et al., 1987).

35 -
30 - oM
® NM
25 %’ Rh= 29.14¢ 0.0834T
. R2 = 0.9736
E 20 1
©
10 1T T N
5 | Rh = 16.08¢70.0398T*
R2 = 0.9781
0

-5 0 5 10 15 20 25 30 35
Temperatura (°C)

Figura 4. Efecto de la temperatura del suelo en la resisten-
cia hidraulica radicular de plantas de Rosmarinus officinalis
micorrizadas o no (Biel 2002).

Para la economia hidrica de la planta es importante la
captura del agua del suelo, para ello los vegetales invier-
ten en biomasa de raices y en el desarrollo de membranas
que favorezcan el paso del agua desde el suelo al interior
de la raiz, lo cual podra atribuirse a caracteristicas morfo-
l6gicas y fisico-quimicas de las membranas en combina-
cion con el potencial osmotico de los tejidos de la planta.

Las raices posibilitan también un rapido desplaza-
miento del agua a través del suelo y a su redistribucion
en el mismo. Asi pueden bombear agua desde horizontes
profundos hacia otros superficiales, favoreciendo el cre-
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Respuesta de dos arbustos ornamentales a la restriccion hidrica edafica: Potencial hidrico foliar (izquierda) y distri-

bucion de raices en el perfil del suelo (derecha) (Evans et al., 1997). Cabe destacar que las diferencias en el estado hidrico no
pueden justificarse por distintos aportes de agua, ni por diferencies en superficie transpirante total, ni por las marcadas diferen-
cias en biomasa de raices, dependiendo sobretodo de la distinta resistencia hidraulica (Rh) al paso del agua mostrada por ambas
especies, asi Leucophyllum presenta una Rh (20,2 MPa‘s-cm2) 5 veces inferior a Viburnum (109,5 MPa-s-!-cm2).

cimiento de las raices y la absorcion de nutrientes (Cald-
well et al., 1998; Dawson, 1993). De igual manera favo-
recen la entrada de agua en el suelo después de una
[luvia, redistribuyéndola hacia horizontes mas profundos
y posibilitando el crecimiento de raices en busca de agua
(Kroon y Wisser, 2003; Kolek y Kozinka, 1992) (Figura 5).

Los tallos y troncos, a parte de la funcion estructural de
soporte y anclaje, dan forma y tamafio al vuelo del bosque
—condicionando el intercambio energético, de agua y nu-
trientes—, y tienen la funcidén de transportar y almacenar
agua (Sperry, 1995; Gartner, 1995; Holbrook, 1995).

En la planta, el agua fluye a favor de un gradiente de
potencial hidrico, bien por difusion célula a célula, ruta
del simplasto, o entre las células, ruta del apoplasto
para transporte a corta distancia. Mientras que para el
movimiento a gran distancia, lo hace por el sistema
conductor denominado xilema, el cual en la Gimnos-
permas esta constituido por traqueidas y en las Angios-
permas por vasos, en ambos casos acompafiados de fi-
bras y parénquima. La difusion a través de los tejidos
puede parcialmente atribuirse al potencial osmotico,
pero mayoritariamente se debe a la acciéon combinada
de la presion radicular, de fuerzas capilares y las de
cohesion (Larcher, 1980; Passioura, 1982; Tyree y Jar-
vis, 1982; Zimmermann y Milburn, 1982).

Se ha descrito que, bajo condiciones de sequia o con-
gelacion, se produce cavitacion en el xilema, que da lu-
gar a la formacion de embolismos en los vasos y es una

causa importante de reduccion de la conductividad hi-
draulica del xilema (Gartner, 1995; Sperry, 1995).
También se puede producir embolismo como conse-
cuencia de otros estreses abioticos que generen estrés
hidrico secundario, como la salinidad o las bajas tem-
peraturas (Figura 6). Los estreses mecéanicos (viento,
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Figura 6. Curvas de vulnerabilidad al embolismo de cuatro
especies mediterraneas de diferentes caracteristicas, relacio-
nando el porcentaje de pérdida de conductividad hidraulica y
el potencial hidrico (De Herralde, Biel, Aranda y Savé, datos
no publicados).
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carga excesiva, etc.) pueden producir roturas en el xile-
ma, provocando la aparicion de conductos llenos de
aire. Los estreses bioticos, producidos por patdogenos,
hongos o bacterias, también pueden producir pérdidas
de conductividad hidraulica debido a bloqueos del sis-
tema conductor, ya sea por el propio microorganismo,
ya sea por embolismo debido a la degradacion de las
paredes producida por su actividad enzimatica. En vis-
tas a reducir o impedir este problema las plantas han de-
sarrollado distintas soluciones funcionales o estructura-
les. Asi, las dimensiones de los conductos del xilema
estan positivamente correlacionadas con la vulnerabili-
dad al embolismo y en consecuencia vasos cortos y es-
trechos presentan una mayor resistencia al embolismo
pero en contrapartida conducen menos agua (Zimmer-
man, 1983). Las plantas con conductos amplios desa-
rrollan embolismo a potenciales hidricos mas positivos
que los de conductos estrechos (Tyree y Dixon, 1986).
La hipdtesis més aceptada para explicar el desarrollo
del embolismo es la «air-seeding hypothesis» o hipdte-
sis de la grana de aire (Zimmerman, 1983; Sperry y
Tyree, 1990), segtn la cual el embolismo se desarrolla
cuando el aire exterior es aspirado a través de los poros
de la pared de los conductos xilematicos ain funciona-
les. Segun las leyes que rigen las fuerzas de adhesion y
cohesion (Nobel, 1991) es necesaria una diferencia de
presion minima entre el agua xilematica y el aire para
que se produzca el desplazamiento del menisco en la
interfase gas-agua a través del poro (Sperry, 1995). Este
desplazamiento es funcion de la tension superficial, del
radio del poro y del angulo de contacto entre el menisco
y la pared del poro. Cuando la diferencia de presion al-
canza un valor critico, la burbuja es aspirada hacia el
interior del conducto, embolizando el conducto. Para
tratar de evitar grandes pérdidas de conductividad, las
membranas de las punteaduras actiian como valvulas
de seguridad, cerrando el paso al aire (Cochard et al.,
1992; Alder et al., 1995; De Herralde, 2000; Lo Gullo y
Salleo, 1993).

La conductividad hidraulica de los tallos varia con la
cuarta potencia del diametro capilar, asi un pequefio au-
mento en el diametro del vaso incrementa enormemen-
te la conductividad hidraulica. En general las plantas de
ambientes mésicos tienen transporte de agua mucho
mas eficiente que las de ambientes xéricos (Larcher,
1995; Sperry 1995).

La madera, los troncos y ramas constituyen un im-
portante almacén de agua, el cual juega un papel muy
importante en la regulacion de los desequilibrios entre
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Figura 7. Evolucion del incremento de diametro del tronco
de Celtis australis a lo largo del periodo vegetativo en arboles
sometidos a 2 regimenes hidricos distintos (Savé¢, Biel y Ca-
sadestis 2002, datos no publicados).

absorcion y transpiracion que se produce a lo largo del
dia (Holbrook, 1995). Asi, en el caso de Celtis australis
(Savé et al., 2002) puede verse como arboles sometidos
a distintos regimenes de riego muestran diferentes dia-
metros y en consecuencia diferencias en el almacenaje
y posterior disponibilidad de agua para la transpiracion
(Figura 7 y 15).

Cuando la conduccién de agua se ve interrumpida
por embolismo y la recuperacion no sucede de forma
inmediata, muchas especies pueden producir tilosas
para sellar los conductos, como sucede en el caso de Vi-
tis 0 Robinia pseudoacacia, entre otras. La producciéon
de gomas también tiene lugar como respuesta a una
agresion al sistema, pero a diferencia de las tilosas, no
va siempre asociada al embolismo (Tyree y Zimmer-
mann, 2002).

Pérdidas del agua por las plantas

La pérdida de agua por las hojas esta controlada por
el potencial evaporativo del aire, el suministro de agua
desde el suelo y la regulacion de la pérdida de agua a
través de las hojas (Nobel, 1991). Estas caracteristicas
fisicas, vienen condicionadas por la fisiologia de la
planta, en sus aspectos hidraulicos (Tyree y Zimmer-
mann, 2002) y hormonales (Davies, 1995, 2004). Esta
pérdida de agua se realiza mayoritariamente por los es-
tomas, que son unas estructuras celulares que forman
poros en la superficie de las hojas, abriéndose y cerran-
dose para regular la entrada de CO; en las hojas y, con
ello, la pérdida de agua por las mismas. Este es el punto
clave de la fisiologia y, en consecuencia, de la ecologia
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Figura 8. Evolucion diaria de la transpiracion de acuerdo
con el nivel de disponibilidad hidrica edéfica (1 = maxima;
5 = minima) (Larcher, 1980).

de los vegetales. Segun Cowan (1978), la fotosintesis
es el proceso principal y definitorio de las plantas ver-
des, siendo todos los demas absolutamente secunda-
rios. Asumiendo este principio las plantas continua-
mente deben ceder agua a la atmoésfera debido a la
demanda evaporativa, pero también para poder realizar
la fotosintesis, por este motivo los estomas actiian
como valvulas que determinan la resistencia a la circu-
lacion de agua entre el suelo y el aire. Las plantas ajus-
tan el tamafio de las aperturas estomaticas para regular
la pérdida de agua de las hojas (Figura 8). Debido a que
la conductancia estomadtica también determina la tasa

de entrada de CO; en las hojas, existe un compromiso
inevitable entre la ganancia de carbono y el gasto de
agua en las hojas.

La transpiracion se ve afectada por una importante
variedad de factores abidticos, como son la sequia eda-
fica y la ambiental, la salinidad, las temperaturas al-
tas (Figura 9) y bajas, la contaminacion atmosféri-
ca (ozono, tensioactivos,...), etc. y por factores bidticos
internos (forma y distribucion de las hojas en la cu-
bierta) (Givnish, 1986; Rusell ef al, 1989) y exter-
nos, como son las patologias, la actividad humana (ta-
las, riegos,...), el fuego, la herbivoria y la competencia
(Caldwell y Pearcy, 1994; Money et al., 1991; Roy
et al, 1995) (Figura 10, 11, 12 y 13), ya que estos
promueven déficits hidricos secundarios al generar de-
sequilibrios entre la absorcion y la transpiracion (Lar-
cher, 1995).

Asimismo, la transpiracion se ve condicionada por
nivel fisiologico, por la conductancia estomatica, la de
la capa limite, la del mesofilo y la residual o cuticular
(Nobel, 1991) (Tabla 4).

La conductancia estomatica es el principal control
que ejercen las plantas sobre la pérdida de agua de las
hojas (Korner et al., 1979; Schulze et al., 1994). La
conductancia de la capa limite tiene una estrecha
relacion con la forma y tamafio de las hojas, asi
como con la rugosidad y/o pilosidad (Givnish,
1986; Nobel, 1991; Grammatikopoulos y Manetas,
1994; Rundel, 1982; Savé et al., 2000) (Tabla 3; Fi-
gura 14).

La conductancia del mesofilo es de una gran impor-
tancia ya que es donde se realiza el cambio de fase del
agua liquida a vapor. La conductancia residual o cuticu-
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Figura 9. Transpiracion (— hojas de sol; ---- hojas de sombra) y el estado hidrico (y, p y P) de
hojas de Q.ilex de un afio (B sol, A sombra) (Savé, 1986).
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Figura 10. Efectos del aerosol marino (MAR) solo o en combinacion con tensioactivos (LAS) y/u ozono (O3) en aciculas de
pino blanco (Pinus halepensis) (Diamantopoulos et al., 2001; Savé et al., 2001).
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Figura 11. Efectos de la incidencia de diversos patogenos fingicos en la eficiencia fotoquimica
(Fv/Fm) de hojas de Q. suber (Luque et al., 1999).

lar es de una gran importancia ecologica, ya que repre-
senta la ultima barrera a las pérdidas de agua, cuando
las plantas se encuentran en situaciones de estrés (Savé
et al., 1988, Schonherr 1982). La conductancia cuticu-
lar, puede determinar la tasa de supervivencia y poste-

rior desarrollo de vegetales en situaciones limite (Savé
et al., 2000).

Esta conductancia depende especialmente de las ca-
racteristicas fisico-quimicas de las cuticulas (Kartiens,
1996; Larcher, 1980; Schonherr, 1982).
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Figura 12. Efecto de la micorrizacion y el régimen hidrico en la resistencia hidraulica de las raices y el grado de cobertura de
suelo en una plantacion de Rosmarinus officinalis (Estaun et al., 1997).
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Figura 13. Efectos de la salinidad edafica sobre la resistencia hi-
dréulica de las raices en plantas de Argyrantemum coronopifolium (De
Herralde et al., 1998).

Tabla 3. Densidad estomatica y densidad de tricomas en las caras adasial y abasial de hojas de Lotus creticus creticus y Lotus
creticus cytisoides. (Savé et al., 2000)

Estomas (uds./mm?) Tricomas (uds./mm?)
AD AB AD AB
L. creticus creticus 309,42 £ 15,31 220,78 £ 11,11 * 189,05 £ 13,76 193,64 + 18,11 ns
L. creticus cytisoides 269,64 + 8,74 251,03 £ 4,23 * 133,63 £ 6,33 150,70 £ 7,75 ns
* k *

ns
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Figura 14. Relacion entre la tasa de transpiracion cuticular (7R¢) y el indice fractal (relacion perimetro/superficie foliar) (iz-
quierda) y relacion entre la tasa de transpiracion cuticular (TR¢) y peso especifico foliar (SLW) en 16 especies de Quercus plan-

tadas en el Arboretum de la UCDavis (Savé et al., 2003).

Tabla 4. Tasa de transpiracion cuticular (mg ¢ cm2 » min~') de hojas de Q.ilex de un aflo, a diferentes alturas sobre el nivel del
mar y en dos situaciones de estrés hidrico contrastadas en el Montseny (Savé et al., 1988)

v, (MPa) 1.145 m 1.000 m 900 m 650 m 250 m
—0,32 + 0,008 0,65+0,12 a 0,67 £ 0,05 a 0,48+0,10b 0,39+0,12b 0,37+ 0,02 b
-2,50£0,12 0,38 £0,03 a 0,27 +0,03b 0,26+ 0,01 b 0,20 £ 0,01 ¢ 0,19 £0,01 c

Aproximaciones al ciclo del agua en los
ecosistemas terrestres. Los bosques un caso
particular

Los bosques juegan un papel muy importante en el
balance global de agua y energia en la tierra. Es bien
conocido desde hace afios que los bosques requieren
cantidades de agua mayores que otras comunidades en
condiciones ambientales similares (Gracia et al., 1999;
Pifiol et al., 1999; Rutter, 1975; Valentini, 2003).

El balance de agua de un bosque, y el control del ci-
clo del agua en su interior, es esencialmente el mis-
mo que rige el clima en condiciones de mesoescala, si
bien determinado por el relativamente bajo albedo, la
rugosidad aerodindmica de las superficies y el impor-
tantisimo control fisiologico de los estomas. Los dos
primeros estan asociados a la caracteristicas estructu-
rales de los vuelos (forma, tamafio, densidad, color,
inclinacidn,...), el tercero relacionado con las resisten-
cias al paso del agua a través de los estomas y con la

que ofrece la capa limite, todo lo cual esta relacionado
con los dos primeros factores (Jarvis y McNaughton,
1986).

Para realizar el balance de agua es importante, como
se ha destacado anteriormente, tener en cuenta si el
vuelo del bosque se encuentra en condiciones de eleva-
da humedad, o incluso mojado, o en condiciones de se-
quia edafica y ambiental. En el primer caso seran muy
importantes la forma y rugosidad del vuelo del bosque,
ya que permitira una mayor y mas eficiente transferen-
cia de vapor de agua debido a la turbulencia que la ru-
gosidad genera, lo cual serd importante en situaciones
de baja radiacién, como son los dias lluviosos, el in-
vierno, momentos o zonas con niebla, etc. La evapora-
cioén desde los vuelos aumenta exponencialmente con
la temperatura, debido a los efectos de ésta sobre el dé-
ficit de presion de vapor junto con la turbulencia que
genera la rugosidad de la cubierta (McNaughton, 1976;
Kelliher y Jackson 2001). Asi, los ecosistemas general-
mente pierden mas agua interceptada por evaporacion
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de vuelo en climas calidos que en frios. Deben conside-
rarse, ademas, las aportaciones en forma de nieve ya
que las cubiertas pueden interceptar y soportar hasta el
doble de la cantidad de agua interceptada, que serd pro-
porcional al LAI. A parte de estas generalizaciones, las
interacciones entre los multiples controles sobre la eva-
poracion del vuelo son tan complejas que es preferible
tratarlos a través de modelos fisicos que analizan todos
estos factores simultineamente (Monteith y Unsworth,
1990; Waring y Running, 1998).

En caso de sequia y de cubiertas vegetales con un de-
terminado nivel de déficit hidrico, el control del ciclo
del agua es mayoritariamente fisiologico, siendo los es-
tomas el punto clave de regulacion (Dolman et al.,
2003; Valentini, 2003).

Como se ha explicado, a medida que el suelo se va
secando disminuye su conductividad hidraulica. Esto
crea un umbral relativamente abrupto en la humedad de
suelo, por debajo del cual disminuye la tasa de suminis-
tro de agua a las raices y las plantas desarrollan déficits
hidricos en sus tejidos lo cual hace disminuir la conduc-
tancia estomatica y en consecuencia la transpiracion.
Esto hace que, en condiciones de sequia, la transpira-
cion sea menos dependiente de las condiciones ambien-
tales, estando principalmente controlada por la respues-
ta de los estomas al estado hidrico de la planta y, por
extension, de la comunidad.

Cuando las condiciones de suministro hidrico son
adecuadas, la conductancia estomatica, a pesar de ser
un punto clave en la regulacion de las pérdidas de agua,
viene modulada por las condiciones ambientales.
Entonces depende de las caracteristicas de la cubierta
que modifican la radiacion recibida y el régimen de tur-
bulencia, y en consecuencia el déficit de presion de va-
por y la capa limite. Todo esto se verd ponderado por
las variaciones en el estado hidrico, que aunque no lle-
guen a valores umbral de estrés, empiezan a desarrollar
toda una serie de mecanismos fruto de la fisiologia
(tasa de crecimiento, relaciones hormonales,...) y de
circunstancias ambientales independientes de la de-
manda evaporativa (nivel de nutrientes, patogenos,...).

Para realizar un balance hidrico a corto y medio pla-
70 hay que tener en cuenta el almacenaje de agua en el
ecosistema. Asi, para asumir balances a corto plazo
debe tenerse en consideracion el agua acumulada en la
madera, en los troncos, en la biomasa, ya que ésta sera
la que responderd directamente a la demanda evaporati-
va, asi el agua transpirada a primera hora de la mafiana
depende de esta fuente (Figura 15).
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Figura 15. Evolucion de la contraccion diaria del tronco de

3 arboles, Celtis australis, sometidos a 3 aportes hidricos dis-
tintos (1 > 2 > 3) (Savé, Biel y Casadesus 2002, datos no pu-
blicados).

Para balances a medio plazo y largo plazo y mas en
ecosistemas sometidos a poca o irregular precipitacion,
el almacenaje en el suelo juega un papel determinante
en el balance de agua y en la implantacion y supervi-
vencia de determinados ecosistemas (Figura 16).

La salida de agua desde un determinado ecosistema
(escorrentia, infiltracién) depende de la precipitacion y
de la evapotranspiracion, por tanto sera una buena me-
dida del nivel de vegetacion de un determinado ecosis-
tema, viéndose muy afectada por los cambios que se
producen en la biomasa de la comunidad. Asi masas
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Figura 16. Efectos de la pendiente y profundidad de suelos
en el indice de pérdida de electrolitos en hojas de Q.ilex de un
aflo en El Montseny. Notese como los arboles que crecen a al-
turas superiores a los 1.000 m, a pesar de disponer de un ma-
yor régimen pluviométrico, disponen de una menor cantidad
de agua debido a la inclinacion, profundidad y pedregosidad
de los suelos. (Savé et al., 1988).
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poco estructuradas o afectadas por perturbaciones (fue-
g0, talas, pastoreo, etc.) incrementan las salidas de agua
de un ecosistema. Por tanto el balance de agua ha de ser
(Roy et al., 2001; Stuart et al., 2002; Ward y Robinson,
1990):

Entradas = Salidas + Almacenamiento

Pudiendo dividirse cada uno de los componentes en
distintas fracciones:

Entradas: Precipitacion + escorrentia superficial y sub-
superficial + aguas profundas

Almacenamiento: Suelo + madera

Salidas: Intercepcion + evaporacion + transpiracion +
escorrentia superficial + infiltracion a capas profundas
del suelo

Asi:
P=ET+ Q0+ AS+AG

P = precipitacion

ET = evapotranspiracion

QO = escorrentia (Es + Ess + Est = Escorrentia super-
ficial + Escorrentia subsuperficial + Escorrentia subte-
rranea)

AS = variacién del almacenaje de agua en el suelo

AG = variacion del almacenaje de agua en las capas
freaticas

Donde:
ET=Ei+ Et+ Es

Ei = evaporacion del agua interceptada por el dosel

Et = transpiracion

Es = evaporacion de la superficie del suelo y la hoja-
rasca

A su vez, para estimar Ei:
Ei=Pb—(Tr+15)

Pb = pluviometria bruta

Tr = trascolacion, que puede ser directa = precipita-
cion incidente directamente al suelo descubierto o raso
o a través de los huecos de la vegetacion, o bien por go-
teo, que es el agua que estaba retenida en el dosel.

S'=escurrimiento cortical, es el agua que cae directa-
mente sobre el fuste o que proviene de las copa y que
resbala por las ramas.

Con todos estos parametros se puede medir el balan-
ce de agua instantaneo de una masa forestal y también
podria predecirse, modelizarse el mismo variando esce-
narios y situaciones (Gracia et al., 1999; Valentini et
al., 2003).
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